










































第 1章 本研究の背景と目的 4
1.1 私たちにとっての色 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 4
1.2 色の基本特性―３色性と反対色性― . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 5
1.3 網膜と外側膝状体における錐体反対機構 . . . . . . . . . . . . . . . . . . 9
1.4 大脳における色機構 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 12
1.5 色中枢仮説 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 13
1.6 本研究の目的 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 14
第 2章 大脳における色表象と色アウェアネス―心理物理実験および fMRI実験― 17
2.1 序論 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 17
2.2 方法 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 19
2.2.1 共通 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 19
2.2.1.1 被験者 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 19
2.2.1.2 視覚刺激呈示装置および刺激の較正 . . . . . . . . . . . 19
2.2.1.3 視覚刺激 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 20
2.2.2 心理物理実験 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 20
2.2.3 fMRI実験 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 23
2.2.3.1 脳画像の取得 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 23
2.2.3.2 視覚刺激の呈示 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 24
2.2.3.3 ローカライズ実験 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 24
2.2.3.4 メタコントラスト実験 . . . . . . . . . . . . . . . . . . 24
2.2.3.5 視覚野の同定 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 25
2.2.3.6 fMRIデータ解析 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 25
2.3 結果 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 28
2.3.1 心理物理実験 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 28
2.3.2 fMRI実験（初期視覚野） . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 30
2.3.2.1 ローカライズ実験 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 30
2.3.2.2 メタコントラスト実験 . . . . . . . . . . . . . . . . . . 31
2.3.3 fMRI実験（高次視覚野） . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 36
2.3.3.1 ローカライズ実験 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 38
2.3.3.2 メタコントラスト実験 . . . . . . . . . . . . . . . . . . 38
2.4 考察 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 38
2.4.1 方法論上の特長と限界 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 41
2.4.1.1 刺激パラダイム . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 41
2.4.1.2 色成分と輝度成分 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 42
2.4.2 大脳視覚野における色処理 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 42
2.4.3 色アウェアネスの神経相関 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 43
第 3章 メタコントラストの色選択性―心理物理実験― 45
3.1 序論 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 45
3.2 方法 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 46
3.2.1 被験者 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 46
3.2.2 視覚刺激呈示装置および刺激の較正 . . . . . . . . . . . . . . . . 46
3.2.3 視覚刺激および実験デザイン . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 47
3.2.4 視覚刺激の色 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 48
3.2.5 データ解析 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 48
3.3 結果 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 50
3.4 考察 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 52
第 4章 総合考察 56
4.1 結果のまとめ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 56
4.2 メタコントラストの色選択性と大脳における多軸色機構 . . . . . . . . . 57
4.3 大脳視覚野における色アウェアネス処理 . . . . . . . . . . . . . . . . . . 58
4.4 今後の展望 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 60














































第 1章 本研究の背景と目的 6
A B
図 1.2 異なる分光分布の光が同じ色に見える例．A と B の分光分布をもつ光は互い
に同じ色に見える．文献 [4]より転載した．
よく知られているように，この色再現は色の「３色性」と呼ばれる特性に根ざしてい












り [8{10]，それぞれ波長 560，530，430 nm 付近の光を最もよく吸収し，全体でおよそ
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図 1.4 色相環．近い色同士が隣接するように並べられたチャートで，０時，３時，６
時，９時の位置に置かれた青，赤，黄，緑は他のどの色味も帯びていない「固有色」で
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図 1.7 錐体反対空間．外側膝状体ニューロンは L M，S (L+M)，L+M 方向の色
変化に対して選択的に応答する３つのグループに大別できる．図はそのうち，L M，
















細胞と呼ばれ，網膜のmidget神経節細胞から信号を受け取り，主として V1の 4C 層の
ニューロンに出力を送る．S (L+M) 信号（青-黄信号）を表象する第２のニューロング
ループは K（koniocellular）細胞と呼ばれ，網膜の bistratied細胞から信号を受け取り，

































第 1章 本研究の背景と目的 13
Color Angle (degree)




















第 1章 本研究の背景と目的 14
Color Angle (degree)





















































































































第 2章 大脳における色表象と色アウェアネス―心理物理実験および fMRI実験― 19
もう１つの一般的な実験デザインは，ターゲットとマスクの呈示時間間隔を変化させる
ことでターゲットへのアウェアネスを操作するものである．これは，ターゲットが最も

























視覚刺激はグラフィックスカード VSG2/4（Cambridge Research Systems 社製）を搭
載したパーソナルコンピュータ VersaProVA10（NEC社製）にて作製し呈示した．グラ
フィックスカードは RGB各 14 ビットの階調を有していた．刺激は DLP プロジェクタ
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UP-1100（プラスビジョン社製）にて透過型スクリーン上に呈示した．プロジェクタの解
像度は 704 443ピクセル，リフレッシュレートは 62 Hzであった．視距離は 18 cmで
あった．
プロジェクタのガンマ補正，および，視覚刺激の輝度と色度の較正は標準的な手
順 [62,63]で行った．プロジェクタのガンマ補正は光度計 Optical（Cambridge Research
Systems 社製）とグラフィックスカードに付属の専用ソフトウェアを用いて行った．視







には注視点が設けられた．ターゲットの内半径は視角で 5.0，幅は 3.5 であった．マス
クを構成する円盤の半径は 3.2，リングの内半径は 10.3，幅は 7.3 であった．ターゲッ






横軸 L/(L+M)は L M方向の色変調を表し，縦軸 S/(L+M)は S (L+M)方向の色変
調を表す．この色空間において，２つの色の座標値は赤が (0.696, 1.135) ，緑が (0.618,
1.135)で，L/(L+M)軸方向のみにおいて互いに異なった（図 2.2B）．また，これらの色
は背景から等距離であった．背景の色は標準光源 C 相当の白 (0.657, 1.135) であった．
ターゲットとマスクの輝度は背景輝度の 1.2倍であった．色に応答する大脳ニューロンの























































































































側 t 検定でテストした．有意水準は P = 0:05とした．
2.2.3 fMRI実験
2.2.3.1 脳画像の取得
脳画像は 1.5 テスラ MRI 装置 Signa（General Electric 社）を用いて取得した．各被験
者につき３種類の画像を取得した．１種類目は頭部全体の高コントラスト画像（以下，標
準解剖画像）で，標準ヘッドコイルを用いて１度だけ撮像した（TR, 55 ms; TE, 3.0 ms;
FA, 50; FOV, 200  200 mm; matrix, 256  192; slice thickness, 1.4 mm; axial 124
slices）．この画像は大脳皮質の３次元構造図をコンピュータ上に構築するために用いた．
２種類目は頭部全体の解剖画像で，被験者が撮像装置に入る度にサーフェスコイルを用い
て撮像した（TR, 8.9 ms; TE, 1.8 ms; FA, 10; FOV, 200200 mm; matrix, 256256;
slice thickness, 1.4 mm; axial 124 slices）．この画像は実験日ごとに変わる頭部位置を標
準解剖画像上で合わせるために用いた．３種類目は fMRI画像で，視覚刺激を見ている際
の被験者の脳活動を記録したものであった（TR, 2000 ms; TE, 50.0 ms; FA, 90; FOV,
200 200 mm; matrix, 128 128; slice thickness, 3 or 4 mm） [66]．これは後頭部を
中心とした 16 枚または 17 枚の断面画像で，撮像方向は鳥距溝に対してほぼ垂直，また
は，ほぼ平行であった．各断面位置につき２秒毎に，202秒間の脳活動を時系列画像とし
て記録した．
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2.2.3.2 視覚刺激の呈示
被験者はMRI撮像装置内で仰向けになり，全反射鏡を介してスクリーン上の視覚刺激を
観察した．視覚刺激は焦点距離 500 mmの望遠レンズ APO（Sigma社）を装着した前記
DLPプロジェクタにてスクリーンに投影した．プロジェクタとスクリーンの距離は約５













た（図 2.2D）．前半 16 秒間のブロックでは補色の関係にあるターゲットとマスクから

























Posterior-lateral view Ventro-medial viewA
B C









面図（図 2.3A）および膨らまし表面図（図 2.3B, C）をコンピュータ上に構築した．次




1. 頭部位置合わせ　 RegistViewerソフトウェア [70]を用い，標準解剖画像と位置合
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応答振幅を平均し，さらに左右半球間，被験者間で平均した．それらの平均時系列
応答に上記モデル応答をフィッティングして応答振幅を算出した．振幅の検定に
は回帰 t 検定 [78] を用いた．検定の際には fMRI 時系列解析のための有効自由度























となった（図 2.4, 第１列, 黒印; t = 5:04, P = 0:007, df = 4, 両側 paired t 検定）．この
結果は，同色マスクを呈示したときには補色マスクを呈示したときよりもターゲットが見
えにくくなったことを示している．同様の色選択的なマスキング効果は，fMRI実験に合
わせて刺激を複数回反復呈示した場合にも認められた（図 2.4, 第１列, 白印）．
第２の実験ではターゲットの後にマスクを呈示した場合とターゲットのみを単独で呈示
した場合との間でターゲットの見えやすさを比較した．実験はマスクの色がターゲットと
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同じ場合と補色の場合のそれぞれについて独立に行った．マスクの色がターゲットと同じ
場合，マスクを呈示しなかったときのターゲットの色強度をマスクを呈示したときのター










ときに同等の見えやすさとなった（図 2.4, 第４列, 黒印; t = 4:76, P = 0:013）．この結
果は，ターゲットと同色のマスクの見えやすさが補色のマスクに比べてわずかながら低下
することを示している．しかし，このような見えやすさの低下は，fMRI実験に合わせて













































典型的な例は図 2.5Bの V1vや図 2.6Bの V2vで，大きな活動低下（図中濃い赤色から濃
い青色への遷移）が見られたのは主としてターゲット領域であった．このような限局傾向
は各視覚野の 24サンプル*2中，V1で９サンプル，V2と V3でそれぞれ 12サンプル認め
られた．このうちの数例では，ターゲット領域の境界付近において特に大きな活動低下が
*1 時間平均からの変化率（パーセント）で表されている．25ページ 2.2.3.6参照．
*2 (被験者 6名) (左右 2半球) (腹側;背側 2領域) = 24サンプル．























































































































































































































































































































































































した．ターゲット応答の振幅は V2 と V3 で有意にゼロより大きかった（V2: t = 3:27,
P = 0:015, V3: t = 3:22, P = 0:016, df = 6:45, 回帰 t 検定）．また，V1 では有意に
至らなかった（t = 2:18, P = 0:069）．一方で，マスク応答の振幅はいずれの視覚野でも







り大きかった（t = 4:60, P = 0:006, df = 5, 両側 t検定）．一方，V1や V3では有意で
なかった（V1: t = 1:43, P = 0:213, V3: t = 1:48, P = 0:200）．
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図 2.7 初期視覚野における脳活動の空間分布（被験者間平均）．各パネルの横軸は皮
質距離（視野偏心度），縦軸は fMRI応答振幅を表す．応答振幅の符号は脳活動が前半
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2.3.3.1 ローカライズ実験
V4v，V8，V3A，V3B，V7 ，MT+，LOcの７つの視覚野について，ローカライズ実験




















V8 を除く高次視覚野の応答振幅は V1 と同程度かそれより小さかったのに対し，V8 の
応答振幅は特に大きく，V1 の約 3.3 倍であった．高次視覚野の中で応答振幅が有意に
ゼロより大きかったのは V8 だけであった（V4v: t = 1:24, P = 0:273, V8: t = 4:55,
P = 0:007, V3A: t = 1:38, P = 0:229, V3B: t = 1:64, P = 0:165, V7: t =  0:37,




















































































































































































































図 2.11 高次視覚野における脳活動の時空間分布（被験者 HY）．V4v，V8，V3A，
V3B，V7，MT+，LOcの各視覚野内における脳活動の時空間分布を示した．各パネ
ルの横軸は時刻を，縦軸は皮質距離（視野偏心度）を表す．縦軸の下端は中心窩を，上
端は周辺視野 16 を表す．プロットの色により fMRI 信号の大きさの違いを表してい
る．横軸に平行に図をトレースすると，ある視野偏心度における脳活動の時系列が読み
取れる．（A）ローカライズ実験の結果．（B）メタコントラスト実験の結果．
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赤，緑    と刺激され続けたか（ターゲットまたはマスクに相当する領域），または，常
に刺激されなかったか（背景に相当する領域）のどちらかになるようにし，大局的な色の
組み合わせだけを操作した．この工夫により，網膜への入力信号を直接反映する脳活動成






























ではない色刺激について，V1と V2の応答特性を調べた先行 fMRI研究 [42, 81]は，こ
れらの視覚野が L M軸上の赤と緑に対して対称的な応答を示し，錐体反対機構がヒト大
脳にも存在することを示唆したが，本研究の結果は，それより高次の非錐体反対的な機構


















果が，メタコントラストに類似したマスキング錯視である standing wave of invisibility















































































視覚刺激はグラフィックスカード VSG2/4（Cambridge Research Systems 社製）を搭
載したパーソナルコンピュータ VersaProVA10（NEC社製）にて作製し呈示した．グラ
フィックスカードは RGB各 14ビットの階調を有していた．刺激は CRTモニタ GDM-















100 ms 100 ms














には注視点が設けられた．ターゲットの内半径は視角で 4.4，幅は 3.1 であった．マス
クを構成する円盤の半径は 2.8，リングの内半径は 9.1，幅は 2.9 であった．ターゲッ


















MacLeod-Boynton色空間 [18]における [L/(L+M), S/(L+M)]座標値（それぞれ L M，
S (L+M)方向に相当する）はそれぞれ (0.713, 1.134)，(0.691, 1.890)，(0.657, 2.081)，
(0.621, 1.860)，(0.601, 1.134)，(0.623, 0.378)，(0.657, 0.187)，(0.693, 0.409) であっ
た．錐体出力の計算には Smith-Pokorny の錐体分光感度特性 [9] を用いた．以降，色の
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の多くのマスク色でも同様の傾向であった．例外は被験者KM（図 3.3A）の 270と 310
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づけした研究 [53]，ターゲットの検出閾値を測定した研究 [51, 52, 54]の結果と一致して
いる．
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第 4章 総合考察 57
を測定した．その結果，一部の例外を除き，マスクの色に対して補色のターゲットはほと

































































































トラストを説明するために提案された object substitution仮説 [109]と類似している．
以上をまとめると，ターゲット信号とマスク信号の干渉が V2/V3内での長距離水平結
合，または，V8での受容野内相互作用を介して生じている可能性が考えられる．前者の
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附図 6 初期視覚野における脳活動の時空間分布（被験者 NG）．V1，V2，V3の各視
覚野内における脳活動の時空間分布を示した．各パネルの横軸は時刻を，縦軸は皮質距
離（視野偏心度）を表す．縦軸の下端は中心窩を，上端は周辺視野 16 を表す．プロッ
トの色により fMRI 信号の大きさの違いを表している．横軸に平行に図をトレースす
ると，ある視野偏心度における脳活動の時系列が読み取れる．（A）ローカライズ実験
の結果．図中横線で挟まれた領域はターゲットをレチノトピックに表象する皮質位置
で，ターゲットが呈示された前半 16秒間で脳活動が増加した．（B）メタコントラスト
実験の結果．同色のマスクが呈示（後半 16秒間）されることでターゲットが見えにく
くなった際に，脳活動が低下する傾向が見られた．
